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大 办 鱼 科 一 新 属 与 历史 动物 地 理学 研究 
A k FERM 


CPR ASEH SED SHARAD ”北京 ”100044) 


摘要 ”描述 了 采 自 云南 曲靖 龙华 山下 泥 倪 统 徐 家 冲 组 顶部 的 一 件 大 辩 鱼 科 化 石 ， 定 名 
为 龙华 全 辩 鱼 ( Holopetalichihvs longhuaensis gen. et sp. nov.)。 对 新 属 种 与 其 它 半 甲鱼 类 
的 比较 表明 全 瓣 鱼 是 最 原始 的 大 瓣 鱼 类 ， 它 与 其 余 的 大 拆 鱼 类 构成 姊妹 群 。 通 过 对 大 
辩 鱼 科 的 历史 动物 地 理学 研究 认为 ， 的 甲鱼 目 起 源 于 华南 ， 而 大 辩 鱼 科 的 祖先 几乎 是 广 
布 的 。 大 辩 鱼 科 隔 离 分 化 模式 显示 ， 在 泥 倪 纪 期 间 ， 华 南 区 与 东 冈 瓦 纳 区 有 较 密 切 的 联系 


Xt zi. FERA, ARR Duck 
中 图 法 分 类 号 。 915862, Q915.1 
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X388 EK Macropetalichthyidae) 化 石 的 最 初 发 现 限于 北美 与 欧洲 ( Norwood & Owen, 
1846: Stensio, 1925: Broili, 1929), Woodward(1941) 根据 澳大利亚 材料 建立 的 椎 辩 鱼 属 
(Notopetalichthys) 代表 了 大 辩 鱼 科 在 欧美 大 陆 之 外 的 首次 发 现 。 RE K WE fa EHET K D 
究 始 于 潘 江 等 (1975)， 他 们 建立 了 中 华 辩 甲 鱼 属 ( Sinopetalichthys) 。 其 后 ， 在 澳大利亚 和 
华南 又 发 现 了 许多 大 办 鱼 类 材料 (Young,，1978,， 1985. 潘 江 、 王 十 涛 ，1978; UB E, 
1981; 王 士 涛 、 曹 仁 关 ，1988)。 既 有 广 布 性 属 种 (如 Lunaspis. Wideaspis)， 又 有 地 区 性 
属 种 (如 Sinopetalichthys, Shearsbyaspis), 1X-3683BR A AW AE E EE HKR Ph 
分 布 区 。 GARE BY IRL RRF fe BL CIS ORE BL Quasipetalichthyidae, X] EX, 1973; 
WEL, 1987; Liu, 1991) AUR I MEER f JR ( Diandongpetalichthys, WIL, EW, 1978: 
Zhu, 1991), ， 后 两 者 具 较 多 的 原始 特征 ， 并 且 仅 仅 分 布 于 华南 与 宁夏 的 中 古生代 地 层 
"P. 因此， 华南 早期 大 办 鱼 类 的 发 现 与 研究 将 有 助 于 探讨 大 拆 鱼 科 的 起 源 与 演化 。 

本 文 描述 的 一 件 大 因 鱼 类 化 石 采 自 云南 曲靖 市 龙华 山下 泥 盆 统 徐 家 冲 组 顶部 的 紫红 
色 细 砂岩 中 。 在 该 层 位 之 下 曾 发 现 云南 鱼 类 ( Zhu, in pres) 和 总 鳍 鱼 类 碎片 ， 而 紧 接 其 
上 是 穿 洞 组 (或 广义 的 海口 组 ) 的 底 砾 岩 。 在 曲靖 西山 区 徐 家 冲 附近 ， 该 组 中 发 现 的 早期 
FEDYA EA AP AX Eugaleaspis xwiachongensis XE, 1975), Sanchaspis magala 
tostrata (WIL, E+., 1981), Pterogonaspis yuhaii (Rt, 1992), Gantarostraspis geni (^k 
AF, 1994) 和 节 甲 鱼 类 Szelepis yunnanensis X] 3$, 1979; 方 润 森 等 ，1985)， 伴 生 植 
物化 石 有 Zosterophyllum yunnanicum, Drepanophycus spinaeformis 等 ( 方 润 森 等 ，1985)， 
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含 鱼 层 位 与 龙华 由 的 层 位 相 比 要 略 低 些 。 关于 徐 家 冲 组 的 时 代 ， 朱 敏 等 ( 1994) 已 作 详细 
讨论 ， 认 为 是 晚 Pragian 期 至 早 Emsian 期 。 


二 、 系 统 描述 


盾 皮 鱼 亚 纲 Placodermi M Coy. 1848 
HRA Petalichthyida Jaekel. 1911 
AEE, Macropetalichthyidae Eastman, 1898 
4:98 S (新 属 ) Holepetalichthys gen. nov. 


uh ee ae A 新 必 、 新 种 ) Holopetalichthys longhuaensis gen. et sp. nov. 

属 征 PARRY AR, SR eh, EE T. Io PR 
Am Pea, Sa a REFR. RE EIBOCHOKR MAWES. 

属 名 由 来 ”Holo 一 (Gr.)“ 全 "; peralichthys (Gr) EA ‘WE, MARBLE Se 
引用 该 词 干 与 词根 。 整 个 属 名 意 指 该 鱼 已 是 典 坦 的 大 辩 鱼 类 ， 而 有 别 于 拟 辩 鱼 类 和 滇 东 
m t, 

ELEMERE. APR) Holopetalichthys longhuaensis gen. et sp. nov. 
(Bb 图 版 I ) 

ANTE [ale fk. 

正 型 标本 ”一 件 完整 的 颅 顶 甲 标本 ( PHRASE AA HEAR TS: 
V9765) 。 

种 名 由 来 ” 取 自 标本 产地 云南 曲靖 市 龙华 山 。 

产地 与 层 位 ”云南 曲靖 市 龙华 山 ， 徐 家 冲 组 顶部 ， 早 泥 盆 世 早 Emsian 期 ， 

描述 ”标本 存在 一 定 程度 的 变形 。 尤 其 是 颅 硕 甲 左 后 侧 向 下 折 曲 ， 只 能 侧 视 。 此 
外 ， 膜 质 骨 受到 不 同 程度 的 磨 蚀 ， 但 也 因此 能 够 了 解 骨骼 内 面 的 一 些 构造 ， 璧 如 松 果 
坑 、 感 觉 管 系统 。 

颅 顶 甲 中 长 3.7cm， 最 大 宽度 2.9cm。 长 宽 比 为 1.28。 在 已 知 的 大 辩 鱼 类 中 ， 颅 项 甲 
最 长 可 达到 25cm, 如 Macropetalichthys rapheidolabis (Denison, 1978), 小 的 如 Ellopetalichthys 
(Orvig. 1957). Shearsbyaspis (Young. 1985) 也 有 5cm 左右 长 。 可 以 看 出 ， 龙 华山 标本 是 目 
前 大 瓣 鱼 类 中 最 小 的 颅 顶 甲 ， 与 汗 东 瓣 甲鱼 (Zhu，1991) 相仿。 

在 大 鸭 角 类 中 ， 从 颅 顶 甲 的 整体 形态 看 ， 新 属 与 Shearsbyaspis (Young. 1985), Lunaspis 
(Gross, 1961), Notupetalichthys (Orvig, 1957) 较 接 近 。 颅 项 甲 的 前 缘 突出， 侧 缘 向 后 在 眶 
孔 的 前 侧 方 有 一 内 是 ， 最 宽 处 位 于 关节 缘 前 突 之 间 ， 关 节 缘 ( om， 图 1) 朝向 侧 后 方 。 与 
Lunaspis 册 出 的 后 毕 不 同 ， 新 属 后 缘 稍 内 上 四。 Shearsbyaspis 和 Notopetalichthys 颅 顶 甲 后 缘 
没有 保存 。 

眶 孔 (orb， 网 1) 保存 较 好 ， 为 颅 顶 甲 所 封 用 。 这 是 大 瓣 鱼 科 的 一 条 重要 离 征 。 新 属 
眶 孔 相 对 较 大 ， 长 约 6mnm， 占 颅 顶 甲 总 长 的 16%。 在 两 眶 孔 之 间 ， 清 晰 可 见 松 果 坑 
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图 1 ee HB CONUS. NUR) MATH FA V9765) RCA) 与 复原 图 (B) ， 背 视 
Fig. 1 The sketch (A) and reconstruction (B) of the skull roof of Holopetalichthys longhuaerisis 
gen. et sp. nov. (V9765) in dorsal view 
ifc, IE RIEGO infraorbital sensory canal lc， 主 侧线 管 main lateral line canal: Nu, 
Sr nuchal plate om, X12 obstantic margin; orb, HEFL orbital opening Pi， 松 果 片 pineal plate: 
pi， 松 果 孔 pineal opening pmc， 后 缘 感 觉 管 postmarginal sensory canab p.pin， 松 果 坑 pineal pit: 
ppl M2874 posterior pitline: Pro， 眶 前 片 preorbital plates rec. Pro， 眶 前 上 四 preorbital recess: 
Ro, Wj} rostral plate: soc， 眶 上 感觉 管 supraorbital sensory canal 


(p. pin, K D 的 内 模 (此 处 膜 质 骨 基本 被 磨 蚀 掉 ) 。 松 果 坑 较 大 ， 相 对 于 眶 孔 的 位 置 在 
KREEP Shearsbyaspis, Lunaspis 等 相同 。 沿 中 轴线 ， 颅 顶 甲 在 松 果 坑 之 前 比较 明 
显 地 向 下 延 什 ， 在 最 后 部 有 一 个 很 窗 的 倒 V 形 的 四 陷 。 此 外 ， 在 眶 孔 的 紧 前 方 颅 顶 甲 
有 一 个 小 的 凹陷 ， 类 似 的 止 陷 被 认为 普遍 见于 大 瓣 鱼 科 中 ， 如 Shearsbyaspis (Young, 
1985), 

AIA Ee RAR AIRE, BTU REA Ew (Ro. A) SRR ACPI BD. 
FORT LAE RTE EASE RK BORE. WR MSR Beh, PROT PARE. XX 
PASTY S n HG SR GA EKG 8 BL AK LF Shearsbyaspis (Young, 1985). Vj H #8 
SB, WA. BRA RB, BEARREN. (EMSRH IUS. RATE PAR 
ERKAMA Nu 21). SRS. RAT RA. | 

感觉 管 系统 保存 得 相当 好 ， 为 典型 的 辩 甲鱼 型 (Zhu,，1991)。 在 准 甲 鱼 类 中 ， 有 眶 上 
感觉 管 和 后 四 线 沟 向 贷 片 的 骨 化 中 心 延 伸 ， 它 们 或 者 圈 合 在 一 起 ， 如 Macropetalichthys、 
Sinopetalichthys， 或 者 仍 相互 分 开 ， 如 Lunaspis。 新 属 的 后 四 线 沟 (ppl， 图 1) 向 中 线 后 
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fe. SUPBdDPDETBUEPER, XXEIOAORGOEHDEUS EIE, Zee RAK 
中 ， 后 四 线 淘 向 中 线 平 伸 或 前 伸 ， 左 片 骨 化 中 心 位 于 骨 片 前 半 部 。 此 外 ， 新 属 眶 上 感 
觉 管 (soc， 图 D 和 后 凹 线 沟 没 有 转 合 在 起 ， 类 似 Lunaspis. 


三 、 比 较 与 讨论 


1. 与 汗 东 装甲 鱼 和 新 瓣 鱼 的 比较 


本 文 第 一 作者 对 以 演 东 准 甲 鱼 为 代表 的 一 类 辩 甲鱼 类 化 石 作 了 深入 的 形态 学 研究 ， 
并 建立 了 办 甲鱼 目的 一 个 新 科 天 池 鱼 科 ( Tianchiidae) ?。 它 们 与 全 辩 鱼 的 相似 处 包括 后 媚 
线 沟 向 中 央 后 佛 ， 颂 片 肯 化 中 心 位 于 骨 片 后 半 部 。 不 同 之 处 主要 在 于 全 辩 色 的 颅 顶 甲 已 
形成 封闭 的 眶 孔 ， 这 是 大 为 鱼 科 的 一 条 重要 离 征 。 


2.， 与 拟 瓣 鱼 和 宽 甲 鱼 的 比较 


相似 点 包括 它们 的 颅 顶 甲 都 已 丢失 后 鼻 片 ， 吻 片 与 松 果 片 完全 分 隔 两 侧 的 眶 前 片 。 
不 同 点 在 于 拟 辩 鱼 和 宽 甲 鱼 的 眶 孔 仍 然 是 侧 位 的 (Liu, 1991) TARA HE FL Be A 
甲 所 封闭 。 


3. 与 大 罗 鱼 科 现 有 属 的 比较 


TEARS ELI BUR rh. MEER 5j Shearsbyaspis (Young, 1985) 最 接近 ， 它 们 既 没有 
& Macropetalichthys, Xinanpetalichthys, Wijdeaspis 等 那样 ， 吻 片 与 松 果 片 愈合 成 一 块 骨 
F, ERAR Lunaspis, Notopetalichthys, Sinopetalichthys 那样 ， 吻 片 与 松 果 片 为 眶 前 片 所 
分 开 。 但 根据 外 类 群 比较 ， 全 辩 鱼 与 Shearsbyaspis 之 间 的 相似 处 ( 吻 片 与 松 果 片 接触 ， 
完全 分 隔 两 侧 的 眶 前 片 ) 属 于 大 辩 鱼 科 的 祖 征 。 该 特征 同样 见于 拟 辩 鱼 科 ( Liu, 1991). 
ZWA Shearsbyaspis 之 间 的 区 别 主要 有 两 点 。 首先 ， 全 辩 鱼 的 纹饰 仍 为 瘤 点 状 ， 而 
Shearsbyaspis 的 纹饰 已 象 Lunaspis，Sinopetalichthys PRR RRR, BRAK Eo 
AR BRA. Ak, SRNR PR, SU a Poe ae H E 
部 ， 而 Shearsbyaspis È MRA [6] PRAT, SUA aM PA BE RB, 


4. REARS RE 


MEACHAM IR, RGR TT. ENSUES, DRM IG DL RR 
MOH ARM eA. A, XET ARH MAM, 35578 IE 
仍然 停留 在 比较 的 阶段 ， 尚 未 进行 系统 演化 方面 的 研究 ， 这 部 分 是 由 于 化 石材 料 的 限 
制 。 襟 际 上 ， 通 过 建立 分 支 图 的 方法 来 讨论 大 辩 鱼 科 内 类 群 系统 发 育 关 系 是 可 行 的 。 按 
照 分 支 系统 学 的 哲学 基础 ， 所 有 的 分 支 图 都 是 能 够 被 检验 的 假说 ， 通 过 对 这 些 假说 的 不 
断 证 实 或 证 伪 ， 分 支 图 就 可 能 愈 来 愈 真实 地 恢复 生物 本 来 的 演化 历史 。 换 名 话说， 分 支 


D 朱敏 ，1990， 云 南 曲靖 晚 志 留 世 一 早 泥 贫 世 瓣 甲 鱼 类 的 系统 研究 ( 博士 学 位 论文 )。 


4 期 R BF FORA BS REAR 257 


图 的 建立 提供 了 今后 讨论 的 基础 或 框架 。 

由 于 在 大 激 鱼 科 中 能 够 被 用 来 建立 分 支 图 的 离 征 相当 有 限 ， 本 文 所 提出 的 分 支 图 
《图 .2) 仅 是 一 个 初步 结果 。 颅 顶 甲 已 形成 封闭 的 眶 孔 ， 这 是 定义 大 瓣 鱼 科 的 最 重要 的 一 
条 离 征 (Zhu，1991)。 男 一 条 可 能 的 离 征 是 颅 项 甲 的 眶 前 四 陷 ， 见 于 Shearsbyaspis, 
Lunaspis, Wijdeaspis (Young, 1985) UR MES, EERI, HU BAAR A F 
鱼 作 为 大 瓣 鱼 科 的 外 类 群 ， 用 于 判定 大 辩 鱼 科 的 性 状 极 向 。 在 大 辩 鱼 科 中 ， 全 辩 鱼 颅 顶 
甲 后 四 线 沟 向 中 线 后 伸 ， 颈 片 肯 化 中 心 位 于 骨 片 后 半 部 ， 该 特征 在 以 汗 东 辩 甲 鱼 为 代表 
的 一 类 辩 甲鱼 中 也 可 以 见 到 ， 其 生长 系列 研究 表明 后 凹 线 沟 向 中 线 后 伸 应 为 祖 征 。 根 据 
外 类 群 比较 ， 吻 片 与 松 果 片 接触 ， 并 完全 分 隔 两 侧 的 眶 前 片 对 于 大 辩 鱼 科 而 言 也 是 祖 


Sinopetalichthys SC 


Notopetalichthys EG 
Lunaspis EU+EG+SC 
Shearsbyaspis EG 
Wijdeaspis EU+SI+EG 
Xinanpetalichthys SC 


Macropetalichthys EU 
Li Ellopetalichthys EU 
Epipetalichthys EU 
Holopetalichthys SC 
Other petalichthyids SC 


图 2  AEÉUCEHÜXITFEE, DAS RRR A AR Tf 2ED BOCA HR ASE PE 
离 征 : £k A GRRHS FH )— RRR, KIBO, BCKOBHS ED) 
一 颅 顶 甲 形 成 封闭 的 眶 孔 ;C 一 后 凹 线 沟 向 中 线 平 伸 或 前 伸 ， 颈 片 骨 化 中 心 位 于 骨 片 前 半 部 ; 
D — FAXE Notopetalichthys 中 性 状 逆转 ) ; E— 吻 片 与 松 果 片 分 离 ， 两 侧 眶 前 片 在 中 央 接 触 ; 
F 一 有 眶 孔 较 远 离 顿 顶 甲 边缘 ， 眶 后 片 眶 下 部 较 宽 ; G 一 吻 片 与 松 果 片 愈合 ; H— JI — BRE ROT; 
1 一 颅 项 甲 关 节 缘 朝向 侧面 ，] 一 眶 上 感觉 管 与 后 思 线 沟 圈 合 (在 Sinopetalichihys 中 平行 进化 ) 
Fig. 2 The cladogram of the Macropetalichthyidae, and phylogenetic biogeographic (Hennigian dispersal) 
analyses of ancestral distribution of macropetalichthyids and petalichthyids 
Synapomorphies: Node A (Petalichthyida) — petalichthyid pattern of sensory canal system, longitudinal 
_ glenoid fossa: Node B (Macropetalichthyidae) — enclosed orbits in skull roof Node C—posterior pitline 
projecting horizontally or anteriorly, ossification center of nuchal plate in anterior half of the plate; Node 
D —dermal bones ornamented with ridges (reversal in Notopetalichthys); Node E—rostral and pineal 
plates separated, preorbital plates of both sides contacting in midline: Node F — orbital opening 
relatively far away from the margin of skull roof, suborbital portion of postorbital plate fairly broad: Node 
G—rostral and pineal plates fused into a rostropineal plate; Node H — anterior margin of rostro — pineal 
plate concave: Node I—obstantic margin of skull roof facing laterally: Node J—supraorbital sensory canals 
and posterior pit—lines confluent (parallelism in Sinopetalichthys) 
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4E. A, BRU ACE RH, SHR. AE 
ERA PAC aR, SUA UD i Pt HH BEP. 

ERN f SP AK Ha GO RUE IPAE KT X. RP] SR A X 
LA Shearsbyaspis. Lunaspis HIRR., PIRR ROOMAS, HEHE. Notopetalichthys 
BRRABRAS, (HHENWMH SMR, PUNE TEC AERA, HEL Bese BS SÍ 
顶 甲 边 缘 等 特征 与 Sinopetalichthys 相近 ， 因 此 ， 根 据 简约 性 原理 ， 将 Notopetalichthys 1E 
为 Sinopetalichthys 的 姊妹 群 (图 2) 。 另 一 大 分 支 以 Macropetalichthys. Wijdeaspis 为 代表 ， 
它们 的 吻 片 与 松 果 片 已 愈合 成 一 块 骨 片 。 


四 、 大 汶 鱼 科 的 历史 动物 地 理学 


1， 中 古生代 背 椎 动物 地 理 区 系 


Young (1981) 结合 地 质 与 地 球 物理 证 据 ， 提 出 了 早 泥 倪 世 期 间 五 大 消 椎 动物 地 理 区 
系 ， 它 们 是 欧美 区 ( 涉 甲 类 区 )， 东 内 瓦 纳 区 ( 乌 塔 古 纳 鱼 类 一 叶 鳞 色 类 区 )， 华 南 区 ( 父 
HX- 云南 鱼 类 区 ， 包 括 越南 北部 )， 西 伯 利 亚 区 ( 双 甲 类 区 ) 和 图 所 区 ( 塔 努 鱼 类 区 ) 。 
EK, MAKER AHR A, CASE gee. A 
盆地 是 作为 西伯 利 亚 板 块 的 一 部 分 (Young，1990,1993)。 欧 美 区 又 被 称 为 * 老 红 大 
陆 ”"， 包 括 劳 伦 斯 区 ， 波 罗 的 海区 和 和 阿 摩 里 卡 区 ( Young, 1986) 。 因 此 ， 讨 论 中 古生代 星 
期 消 椎 动物 地 理 分 布 ， 最 基本 的 问题 是 前 四 个 大 区 系 的 关系 。 

除 上 述 五 个 区 系 外 ， 在 中 古生代 期 间 ， 具 次 椎 动物 化 石 的 古 地 理 单元 还 有 哈萨克 斯 
坦 区 ， 西 冈 瓦 纳 区 和 塔里木 。 另 有 一 些 单元 ， 如 十 耳 其、 伊朗、 阿拉伯 古 陆 ， 撞 一 奈 地 
块 (包括 我 国 汗 西 )， 在 此 期 间 贴 在 冈 瓦 纳 大 陆 的 北 缘 。 哈 萨克斯 坦 区 主要 产 须 甲鱼 类 化 
石 ， 其 地 方 性 的 属 如 Tenizolepis. Stegolepis (Malinovskaya, 1973, 1989) 与 华南 泥 盆 系 地 层 
中 的 湖南 鱼 ( Hunanolepis) 、 江 西 鱼 ( Jiangxilepis) 有 很 近 的 亲缘 关系 ( Young. 1993: Zhu. in 
press), JERMAN sy ZARA. V XE ECA EX TK RR 53 RATAR 
E, Yes Yo REA Lxx x EZ Young. 1993), HE BARAT BDA EE 
AER Tt TARRY, CRP AR, RRR, UR aR BRE 
te (XT RR, 1993: 王 俊 镍 等 ， 印 刷 中 )。 就 棘 鱼 类 的 徊 貌 而 言 ， 塔 里 木 与 华南 扬子 
区 非常 一 致 。 盔 甲鱼 类 是 华南 所 特有 的 早期 冰 椎 动物 化 右 ， 其 在 塔里木 的 发 现 充 分 说 明 塔 
里 木 与 华南 同 届 一 个 早期 背 椎 动物 区 系 ， 在 中 古生代 时 有 着 非常 密切 的 联系 。 在 过 去 
的 中 国 泥 盆 系 地 层 区 划 中 ， 宁 夏 中 宁 、 中 卫 归 属 祁 连 山区 (Chilienshan Regions Yang et 
al., 1981; P an，1981) 或 昆仑 一 祁连山 区 ( 侯 鸿 飞 等 ，1988) ， 该 区 自 西 向 东 横 贵 塔 里 
木 、 紫 达 木 、 河 西 走 廊 和 中 朝 准 地 台 。 这 一 划分 基本 上 是 固定 论 的 观点 。 因 此 ， 宁 复 中 
T. PE 属于 河西 走廊 ) 所 发 现 的 早期 背 椎 动物 化 厂 ( 潘 江 等 ，1980，1987) 就 被 有 些 学 
者 当 作 华北 板块 的 代表 ( Rrtchie et al.. 1992: Young, 1993)， 用 于 指示 华南 与 华北 在 泥 
盆 纪 时 的 联系 ( Ritchie er al. 1992. R 36B). 。 实 际 上 ， 河 西 走廊 处 于 中 国 东部 中 朝 准 地 
台 和 西部 昆 秦 裙 皱 系 摧 个 一 级 大 地 构造 单元 之 间 的 衔接 地 带 ( 语 江 等 ，1987) ， 有 具有 与 华 
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北 板块 完全 不 同 的 古生代 演变 历史 (Li et al, 1985) 。 因 此 ， 河 西 走廊 与 其 说 是 华北 板块 
的 一 部 分 ， 不 如 说 是 华南 或 扬子 板块 的 一 部 分 。 


2， 大 办 鱼 科 的 分 布 与 起 源 中 心 


大 瓣 鱼 科 化 石 在 中 古生代 早期 兰 椎 动物 四 大 区 系 中 都 有 分 布 (图 2)， 延 续 时 代 从 早 
Ye Fe tH) Pragian 期 到 晚 泥 盆 世 Frasnian 期 。 相 对 而 言 ， 早 泥 盆 世 是 大 为 鱼 科 的 易 盛 
期 ， 共 有 七 个 属 ， 中 一 晚 泥 盆 直上 只 有 三 个 属 ， 而 且 仅 分 布 在 欧美 区 。 

历史 生物 地 理学 有 三 个 主要 方法 或 学 派 (Wiley, 1981): 进化 生物 地 理学 ( Wallace, 
1876: Matthew, 1915; Darlington, 1957)， 系 统 发 育 生物 地 理学 (Hennig, 1966; Brundin, 
1966; Nelson, 1969) 和 隔离 分 化 生物 地 理学 (Croizat，1964; Nelson, 1974; Rosen, 1978, 
1979; Planick & Nelson, 1978: Nelson & Planick, 1981)。 前 两 个 学 派 均 以 起 源 中 心 的 概 
念 为 基础 。 进 化 生物 地 理学 又 被 称 为 传统 的 扩散 学 说 (Patterson，1981) ， 它 建立 在 地 球 
固定 论 的 基础 上 ， 将 扩散 作为 断 续 分 布 的 一 种 主要 成 因 动 力 ， 其 主要 问题 是 缺乏 经 验 性 
的 证 据 。 在 这 点 上 ， 系 统 发 育 生 物 地 理学 要 先进 一 些 ， 它 具有 一 个 可 以 证 明 的 前 提 假 
设 ， 即 边缘 隔离 成 种 模式 。 因 此 ， 当 前 的 扩散 学 说 是 以 系统 发 育 生 物 地 理学 为 代表 的 。 
不 容 否 认 ， 起 源 中 心 与 扩散 概念 存在 着 方法 论 (或 哲学 ) 上 的 某 些 缺陷 ， 然 而 ， 作 为 生物 
分 布 型 式 的 一 种 成 四 ， 这 两 个 概念 仍然 有 效 ( Young,，1984) 。 仅 仅 由 于 它们 是 先 验 的 、 
不 可 检验 的 ， 就 象 一 些 隔 离 分 化 生物 地 理学 家 那样 ， 对 自然 界 并 不 罕见 的 扩散 现象 党 
之 不 理 ， 似 乎 也 不 妥当 。 边 缘 隔 离 成 种 模式 虽然 不 能 概括 所 有 的 成 种 模式 ， 但 它 毕 竟 是 
其 中 的 一 种 。 同 样 ， 我 们 也 并 不 能 用 隔离 分 化 模式 来 解释 所 有 的 生物 地 理 分 布 现象 ， 我 
们 认为 ， 扩 散 模 式 与 隅 离 分 化 模式 是 一 种 互补 关系 ， 它 们 各 有 侧重 点 ， 也 都 不 完全 。 扩 
散 模式 可 以 帮助 确定 起 源 中 心 ， 而 隅 离 分 化 模式 更 注重 型 式 的 探讨 ， 即 各 土著 区 相互 关 
系 的 判定 ， 因 此 隔离 分 化 生物 地 理学 又 被 称 为 型 式 生 物 地 理学 (Young，1984) 。 

关于 祖先 分 布 (ancestral distribution)， 系 统 发 育 生物 地 理学 分 两 种 情况 来 估计 
(Patterson，1981) 。 首 先 ， 假 若 后 裔 分 布 ( descendant. distribution) 完全 不 重合 ， 相 加 即 为 
Micah. HK. BUE AURA PEOR. SEDEM AH S. TUAH, x 
祖先 分 布 的 估计 是 建立 在 分 支 图 的 基础 上 。 有 具体 到 大 瓣 鱼 科 ， 如 果 前 面 建立 的 分 支 图 比 
较真 实地 反映 了 大 辩 鱼 科 演化 历史 的 话 ， 我 们 可 以 得 出 下 面 的 结论 (图 2). RUP (8 ELS 
源 于 华南 ， 而 大 办 鱼 科 的 祖先 几乎 是 广 布 的 ， 分 布 区 包括 华南 区 、 欧 美 区 和 东 冈 瓦 纳 
区 。 大 瓣 色 科 化 石 在 早 泥 盆 世 结束 时 大 多 绝 灭 ， 只 有 欧美 区 的 一 支 延 续 到 晚 泥 盆 世 
Frasnian 期 {图 3). 


3， 大 瓣 鱼 科 的 隔离 分 化 模式 


隔离 分 化 模式 主要 是 通常 建立 地 区 分 支 图 {area dadogram) 来 探讨 各 土著 区 的 相互 
关系 。 该 模式 通过 后 裔 分布 相 加 来 估计 祖先 分 布 。 目 前 ， 在 隔离 分 化 生物 地 理学 中 ， 分 
析 地 区 相互 关系 主要 有 两 种 方法 。 第 一 种 是 组 元 分 析 法 (Component Analysis Nelson & 
Platnick, 1981; Humpries & Parenti，1986) 。 该 方法 存在 一 些 缺 陷 ， 需 要 使 用 协和 技术 
(consensus techniques) 来 分 析 原 始 资料 。 即 使 应 用 简约 方法 ， 所 产生 的 组 元 也 需要 基于 
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图 3 瓣 甲 鱼 类 的 年 代 地 层 学 分 布 
大 瓣 鱼 科 各 属 之 间 的 系统 发 育 关系 根据 图 2， 大 辩 鱼 科 、 拟 辩 鱼 科 和 演 东 辩 甲鱼 之 间 
的 系统 发 育 关系 依 Zhu(1991) 
Fig. 3 Chrono —stratigraphic distribution of petalichthyids 
The phylogenetic relationship within the Macropetalichthyidae is based on Fig. 2, and the phylogenetic 
relationship among the Macropetalichthyidae, Quasipetalichthyidae and 
Diandongpetalichthys is after Zhu(1991) 


一 些 并 不 简约 的 假设 去 解释 异常 现象 (Wiley, 1988)。 第 二 种 被 称 为 布 氏 简约 法 (Brooks 
Parsimony Analysis Brooks, 1981, 1985). 它 通过 建立 地 区 x 类 元 矩阵 来 获得 最 简约 的 地 
区 分 支 图 。 这 一 方法 克服 了 组 元 分 析 法 的 缺陷 ， 只 使 用 “类 群 分 布 应 是 最 简约 的 ”这 一 
Bit. AMAA AAR RGA TR. FATT RAR TEE EAKA E 
动物 地 理 区 系 (欧美 区 ， 东 冈 瓦 纳 区 ， 华 南 区 和 西伯 利 亚 区 ) 之 间 的 关系 。 


表 1 大 斩 鱼 科 十 个 属 的 地 区 x 类 元 矩阵 B 一 J 代表 图 2 中 的 结 点 
Table 1 Areaxtaxon matrix for ten genera of the Macropetalichthyidae 
Abbreviations: B —J represent the nodes in Fig. 2 EG, East Gondwana El, Ellopetalichthys Ep, 
Epipetalichthys EU, Euramericas Ho, Holopetalichthys Lu, Lunaspis Ma, Macropetalichthys No, 
Notopetalichthyss SC, South China: Sh, Shearsbyaspis: SI, Siberia; Si, Sinopetalichthys Wi, Wijdeaspis 
Xi, Xinanpetalichthys 
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作为 分 析 的 第 一 步 ， 我 们 根据 前 面 获得 a 

的 大 辩 鱼 科 的 分 支 图 (图 DARRERE 东 冈 瓦 纳 区 
类 的 分 布 ， 建 立地 区 x 类 元 矩阵 ( 表 1) 。 经 过 South China 
计算 ， 得 到 一 个 最 简约 法 的 地 区 分 支 图 (图 
4)。 该 图 表明 ， 在 泥 盆 纪 期 间 ， 华 南 区 与 东 m 
冈 瓦 纳 区 有 较 密 切 的 联系 。 这 一 结论 与 其 它 
门类 (如 腮 甲 鱼 类 ， 腕 足 类 等 ) 历史 生物 地 理 E 
学 研究 所 得 出 的 结果 (Young，1987，198&8 — |. : 

Ritchie era, 1992) 是 吻合 的 。 此 外 ， 根 据 该 。 图 4 PEA RGR Ree 
地 区 分 支 图 ， 我 们 预测 在 华南 泥 盆 系 地 层 中 能 Fig4 Most parsimonious arca -cladogram 
够 发 现 Wüjdeaspis. based on the data in Table 1 

五 、 结 if 


1. 本文 描述 了 早 泥 分 世 大 辩 鱼 科 一 新 必 新 种 一 JEEP f8( Holopetalichthys longhua 一 
ensis gen. et sp. nov.). 

2. dy X BC EUER REIR LAGRGOE, CSRRHAM K H RH 
妹 群 。 

3. 根据 历史 动物 地 理学 研究 ， 辩 甲鱼 目 起 源 于 华南 ， 而 大 各 鱼 科 的 祖先 几乎 是 广 
布 的， 分 布 区 包括 华南 区 、 欧 美 区 和 东 闵 瓦 纳 区 。 

4. 对 大 辩 鱼 科 十 个 现 有 属 进行 了 隔离 分 化 生物 地 理学 分 析 ， 结 果 显 示 ， 在 泥 盆 纪 
期 间 ， 华 南 区 与 东 冈 瓦 纳 区 有 较 密 切 的 联系 。 


致谢 张 弥 曼 院士 审阅 文稿 ， 并 提出 宝贵 意见 ， 张 杰 先 生 摄制 图 版 。 作 者 在 此 表示 感 
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Summary 


It has been recognized that South China is one of important distribution areas of the 
Macropetalichthyidae. Since close relatives of the Macropetalichthyidae were exclusively dis 
covered in the Middle Paleozoic strata of South China and Ningxia, the study of early 
macropetalichthyids from China is key to the research on the origin and evolution of the 
Macropetalichthyidae. In the present paper, a new genus and species of the 
Macropetalichthyidae, Holopetalichthys longhuaensis. is described from the Early Devonian 
of Longhua Hill, Qujing, Yunnan. The fish—bearing bed lies in the top of the 
Xujiachong Formation, overlain by the Chuandong Formation. Zhu et al 1994) suggested 
that the age of the Xujiachong Formation was Late Pragian to Early Emsian. 


Subclass Placodermi M Coy, 1848 
Order Petalichthyida Jaekel, 1911 
Family Macropetalichthyidae Eastman, 1898 
Genus Holopetalichthys gen. nov. 


Type species Holopetalichthys longhuaensis gen. et sp. nov. 

Diagnosis Smali—sized macropetalichthyid. Rostral and pineal plates in contact, conr 
pletely separating the preorbital plates. Posterior pit—lines extending posteriorly to the 
mid-line, and ossification center of the nuchal plate situated at the posterior half of the 
plate. Supraorbital sensory canal not converging with the posterior pit—lines. 

Etymology Holo—( Gr.) whole, entire. complete: —petalichthys(Gr.), often used in the 
generic names of the Petalichthyida. Holopetalichthys implies that the taxon of interest is a 
typical macropetalichthyid, contrary to the Quasipetalichthyidae and Diandongpetali- 
chthys. 
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Holopetalichthys longhuaensis sp. nov. 
(Fig. 1; P. T) 


Diagnosis As in the genus. 

Holotype A complete skull—rocf (IVPP cat. no. V9765). 

Etymology Named after “ Longhua Hill”, the fossil locality. 

Locality and horizon Longhua Hill, Qujing, Yunnan; Top of the Xujiachong Forma- 
tion, Early Emsian. 

Description The skull—roof is somewhat distorted. Part of the left side twists down- 
wards, and is visible only in lateral view (pl. I , 1). In addition, the dermal bones are 
eroded to some extent. However, some structures of the visceral side of the exoskeleton, 
such as the pineal pit and sensory canal system, can be detected by this kind of erosion. 

The length of the skull—roof is 3.7cm in mid—line, and its maximum width is 2.9cm. 
The ratio between the length and width is about 1.28. Among available 
macropetalichthyids, the longest skull—roof exceeds 25cm in length, such as 
Macropetalichthys rapheidolabis (Denison, 1978). The small forms like Ellopetalichthys 
(Orvig, 1957) and Shearsbyaspis (Young, 1985) are about 5cm in length. Thus, 
Holopetalichthys is the smallest macropetalichthyid so far known, near to Diandongpetali- 
chthys (Zhu, 1991) in size. 

As regard to the overall shape of the skull—roof, Holopetalichthys is suggestive of 
Shearsbyaspis (Young, 1985), Lunaspis (Gross, 1961) and Notopetalichthys (Orvig, 1957). The 
anterior margin of the skull—roof is convex. The lateral margin has a shallow embayment, 
which is anterolateral to the orbital opening. The skull—roof gets its maximum width at 
the level of the anterior corner of obstantic margin, which faces posterolaterally. In 
contrast to the convex posterior margin of the skull-roof in Lunaspis, that in 
Holopetalichthys is more or less concave. The posterior margin of the skull—roof in 
Shearsbyaspis and Notopetalichthys is not preserved. 

The orbital opening is well preserved, and completely enclosed by the skull —roof. The 
orbital opening is relatively large, about 6mm in length which is about 16% of the total 
length of the skull—roof. The internal mould of the pineal pit is visible between the 
orbital openings. The pineal pit is fairly large, and its position relatively to the orbital 
opening is same as Shearsbyaspis and Lunaspis among the Macropetalichthyidae. Along the 
mid —line, the skull — roof extends more or less downwards in front of the pineal opening. 
There is a very narrow, inverse V-shaped depression in the hindmost part of the 
skull- roof Moreover, the skull—roof has a small depression closely in front of the 
orbital opening. The similar depression was suggested to exist commonly in the 
Macropetalichthyidae, such as Shearsbyaspis (Young, 1985). 

Most of sutures between the skull bones are unclear, and only the rostral and pineal 


266 uo d o" xp wm oW GE ME 


bones can be delimited. The other bones are restored based on the pattern of the sensory 
canal system. The rostral and pineal plates are in contact. and completely separate the 
preorbital plates. Among the Macropetalichthyidae, this kind of relationship between the 
rostral and pineal plates is also found in Shearsbyaspis. The rostral plate is relatively short. 
and its anterior margin is convex. The pineal plate is rectangular in shape, and has a 
pineal pit on its visceral side. Behind the pineal plate, the plate forming the middle row 
of the skull—roof should be the nuchal plate, which is very long. The ornamentation of 
the skull—roof is composed of discrete tubercles. 

The sensory canal system in Holopetalichthys is of typical petalichthyid pattern (Zhu. 
1991). Among petalichthyids, the supraorbital canals and posterior pit—lines extends to the 
ossification center of the nuchal plate. They either converge together, as in 
Macropetalichthys and Sinopetalichthys, or still separate from each other, as in Lunaspis. 
The posterior pit—lines proceed posteriorly to the mid —line, and the ossification center of 
the nuchal plate lies in the posterior half of the plate. This makes a remarkable contrast 
with the other macropetalichthyids, in which the posterior pit—lines proceed horizontally 
or anteriorly to the mid — line, and the ossification center of the nuchal plate lies in the an- 
terior half of the plate. In addition. the supraorbital canals and posterior pit—lines of the 
new species do not converge together, similar to Lunaspis. 

Remarks — Holopetalichthys can be assigned to the Petalichthyida by its sensory canal 
system of the skull—roof. It differs from Quasipetalichthys, Eurycaraspis, Diandongpe- 
talichthys and Neopetalichthys by its dorsally situated orbital openings, which is one of the 
most important synapomorphies of the Macropetalichthyidae. Among the Macrope 
talichthyidae. Holopetqlichthys is most suggestive of Shearsbyaspis (Young, 1985). They are 
neither like  Macropetalichthys. Xinanpetalichthys and Wijdeaspis. which have fused 
rostropineal plate. nor like Lunaspis. Notopetalichthys and Sinopetalichthys, which have the 
rostral and pineal plates separated by the preorbital plates. By outgroup comparison. tlie 
similarity between Holopetalichthys and Shearsbyaspis (rostral and pineal plates in contact. 
separating preorbital plates) is symplesiomorphy of the Macropetalichthyidae. This cha- 
racter is also found in the Quasipetalichthyidae ( Liu, 1991). Shearsbyaspis differs from 
Holopetalichthys by its ornamentation with low concentric or radiating ridges, and the path 
of posterior pit—lines. In Shearsbyaspis. the posterior pit—lines proceed anteriorly to the 
mid —line, and the ossification center of the nuchal plate lies in the anterior half of the 
plate, whereas in Holopetalichthys the posterior pit—lines extend posteriorly to the 
mid — line. and the ossification center of the nuchal plate lies in the posterior half of the plate. 


Discussion - 
1. Preliminary study of the phylogenetic position of Holapetalichthys 
In the present paper, the cladogram of the Macropetalichthyidae is proposed. That 
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the skull — roof encloses the orbital openings is the most important synapomorphy of the 
Macropetalichthyidae (Zhu. 1991). Another possible synapomorphy is the preorbital recess 
of the skull —roof. which is found in Shearsbvaspis. Lunaspis, Wijdeaspis (Young, 1985) and 
" Holopetalichthys. In the character analysis, the Quasipetalichthyidae and Diandongpetalichthys 
are used as the outgroups to determine the polarity of character. In Holopetalichthys, the 
posterior pit—lines extend posteriorly to the mid —line. and the ossification center of the 
nuchal plate lies in the posterior half of the plate. This feature is also found in a group 
of petalichthyids, represented by Diandongpetalichthys, whose growth 一 Senes study indicates 
that the posterior pit—line extending posteriorly to the mid-line is plesiomorphic. In 
Holopetalichthys. the rostral and pineal plates are in contact, and completely separate the 
preorbital plates. By outgroup comparison, this character is also plesiomorphic to the 
Macropetalichthyidae. Therefore, we consider that Holopetalichthys is the most primitive 
macropetalichthyid, and forms the sister group of the other macropetalichthyids. In the lat- 
ter, the posterior pit—lines proceed horizontally or anteriorly to the mid—line, and 
the ossification center of the nuchal plate lies in the anterior half of the plate. 

Two evolutionary branches can be identified among the macropetalichthyids except 
Holopetalichthys. The first branch is represented by Shearsbyaspis and Lunaspis, whose 
derma! bone is ornamented with low concentric or radiating ridges. In this branch; the ex- 
ception is Notopetalichthys which is deficient of this kind of ornamentation. However, it is 
most suggestive of Sinopetalichthys by other synapomorphies, such as the rostral and pineal 
plates separated by the preorbital plates, the orbital opening relatively far from the lateral 
margin of the skull ~ roof. On the basis of the principle of parsimony, Notopetalichthys is regarded 
as the sister group of Sinoperalichthys. Another branch is exemplified by Macropetalichthys 
and Wüdeaspis. whose rostral and pineal plates are fused into a rostro—pineal plate.. 
2. Early Vertebrate Faunal Provinces in the Middle Paleozoic l 

Five vertebrate faunal provinces (South China, East Gondwana, Euramerica, Siberia, 
and Tuva) were proposed by Young (1981) based on the Devonian Farly Vertebrates. 
Tuva is a small province, and shown as part of Siberia block on most Devonian 
reconstruction (Young, 1990, 1993). Therefore, while we discuss the biogeography of Early 
Vertebrates in the Middle Paleozoic, the elementary problem is the interrelationship among 
the former four provinces. | 

During the Middle Paleozoic, apart from these five provinces, other paleogeographic 
units bearing Early Vertebrates include Kazakhstan. West Gondwana and Tarim. There are 
some units, such as Turkey, Iran. Arabia. Shan — Thai Terrain ( including West Yunnan 
of China) attaching on the north margin of the Gondwana Continent during this period. 
Kazakhstan yields mainly antiarchs with respect to Early Vertebrates. Its endemic genera, 
such as Tenizolepis and Stegolepis (Malinovskaya, 1973, 1989), have close affinity to 
Hunanolepis and Jiangxilepis of South China (Young, 1993: Zhu, in press), indicating the 


268 d YPOHE xp w9 ck 报 3436 


connection between these two provinces. West Gondwana lies between Euramerica and East 
Gondwana, and has both Euramerica and East Gondwana aspects (Young, 1993). During 
the-past decade, many Early Vertebrate fossils including acanthodians, galeaspids and 
chondrichthyans were found in Tarim, China. As to the aspect of acanthodians, Tarim is 
very consistent with South China, especially Lower Yangtze. Galeaspids are endemic to 
South China Province. Their discoveries in Tarim indicate that Tarim and South China be 
long to the same Early Vertebrate Province. The Devonian Early Vertebrates in North 
China are doubtful. The Early Vertebrate fossils from Ningxia and Gansu of China 
(Hexizoulang Terrane) have been considered by some authors as the representatives of Early 
Vertebrates in North China, and used as evidence of the connection between South China and 
North China during Middle Devonian (Ritchie et al., 1993: Young, 1993). In fact, Hexizoulang 
Terrane is situated between the Sino — Korean Platform(North China block) and Kunlunshan 一 
Qinling Geosyncline, and has separate geological history to North China. Thus, we would 
rather considered Hexizoulang Terrane as part of South China rather than as part of North China. 
3. Hennigian dispersal analysis of the Macropetalichthyidae 

The Macropetalichthyidae distributed in Euramerica, Siberia, East Gondwana and 
South China, four large Early Vertebrate Provinces during the Middle Paleozoic. Based on 
the Hennigian dispersal analysis (Patterson, 1981), we can have following conclusions. The 
Petalichthyida originated in South China. The ancestor of the Macropetalichthyidae is al- 
most cosmopolitan, and is distributed in South China, Euramerica and East Gondwana. 
Most of the Macropetalichthyidae had become extinct by the end of Early Devonian, and 
only one branch lasted to the Frasnian in Euramerica. 
4. Vicariance analysis of the Macropetalichthyidae 

In our view, the Hennigian dispersal analysis and variance analysis complement each 
other. Each of thém has its emphasis. The dispersal analysis is helpful to determine the ori- 
gin center of the group, whereas the vicariance analysis lies stress on the distribution pat- 
tern, i. e, the relationship among endemic areas. In the present study, the area x taxon ma- 
trix of the Macropetalichthyidae (Table 1) is first constructed after the cladogram of the 
group and their distributions. Then, Brooks Parsimony analysis is used to obtain the most 
parsimonious area cladogram (Fig.4). This area cladogram reflects that South China and 
East Gondwana had close connection during the Devonian. This result is consistent with 
the conclusions from paleobiogeographic studies of other groups (e g. antiarchs, 
brachiopods: Young, 1987, 1988: Ritchie er al., 1992). 


图 版 HRAC Explanations of plate I ) 
EEE (新 属 、 新 种 ) Holoperalichthys longhuaensis gen. et sp. nov. V9765. iE MARA (Holotype), x33 


1， 颅 顶 甲 侧 视 (lateral view of skull-roof): ”2.， 颅 顶 甲 背 视 (dorsal view of skull — roof) 


BUR | 


朱 敏 等 : AMBRE Re SH A 


